zj 物 学 研究 2011, Dec.32(6): 689—695 CN 53-1040/Q ISSN 0254-5853 
Zoological Research DOI: 10.3724/SP.J.1141.2011.06689 


EE FR TUI E SE E 1s B 355 Pec IL bl RR E 15 Es. 


王 成 业 ” 





(中 国 林业 科学 研究 院 资 源 昆虫 研究 所 , 云南 昆明 650224) 























摘要 : 孤 峰 生殖 在 昆虫 纲 中 有 很 高 的 发 生 比 例 , 昆虫 的 孤 峻 生殖 能 力 是 造成 农林 灾害 的 一 个 重要 而 常 被 忽视 
寻 素 。 孤 峻 生殖 物种 的 存在 和 维持 在 进化 生物 学 领域 是 个 令 人 困惑 的 话题 。 在 一 些 物种 中 孤 峻 生殖 的 细胞 学 机 
得 到 了 研究 和 解释 ,但 是 对 于 从 两 性 生殖 转换 到 孤 肉 生殖 的 遗传 机 制 却 知之 甚 少 。 了 解 扳 雌 生殖 起 源 的 遗传 机 
和 进化 意义 对 于 预防 农林 虫害 有 要 的 意义 。 因 此 ， 该 文 就 近年 来 对 昆虫 扳 肉 生殖 起 源 的 遗传 和 进化 意义 的 
究 做 以 综述 ， 并 就 可 能 的 利用 前 景 进行 简单 讨论 。 
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Genetic mechanism and evolutionary significance of the 
origin of parthenogenetic insects 


WANG Cheng-Ye' 


(Research Institute of Resource Insects, Chinese Academy of Forestry, Kunming 650224, China) 


Abstract: There is a high proportion of parthenogenesis in insecta, and the parthenogenetic potential of insects is an 
important but often ignored threaten factor for the agricultural and forestry production. The maintenance of 
parthenogenetic species is a puzzling issue in evolutionary biology. In recent years, although the cellular mechanisms 
during parthenogenesis in some species have been well studied, the underlying genetic mechanisms that cause the switch 
from sexual reproduction to parthenogenesis have not been defined. While, understanding the genetic mechanism and 
evolutionary significance of the origin of parthenogenetic insects is crucial for preventing the pests in agricultural and 
forestry production. Here we summarized recent studies aimed at identifying the underlying genetic mechanism of 
parthenogenesis in insects, and briefly discussed its potential application in this filed. 
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雌性 个 体 产 下 的 卵 不 经 雄性 受精 就 能 发 育成 Akimoto, 2009)。 许 多 害虫 的 迅速 传播 也 和 承 肉 生殖 
完整 新 个 体 的 生殖 方式 称 为 扳 具 生殖 关系 很 大 如 中 华 稻 蝗 和 中 华 飞 蝗 的 肉 蝗 不 经 交配 
(parthenogenesis)。 这 种 生殖 方式 可 见于 一 些 植物 、 亦 能 产 卯 ,孵化 的 后 代 均 为 雌性 ,可 继续 进行 孤 雌 
昆虫 、 蜥 蝎 和 鱼 类 等 (Pearcy et al, 2006; Hu & Wang, 生殖 (Zhu & Jiang, 1991; Zhang et al, 2010)。 分 布 在 
2008)。 其 中 以 昆虫 最 为 常见 (Beekman et al，2002; 我 国 的 棉 蝗 也 能 进行 孤 肉 生殖 (Zhang et al, 1995); 
Pearcy et al, 2006; Le Trionnaire et al, 2009; 这 是 造成 蝗虫 猩 狐 的 一 个 重要 因素 。 另 外 ,， BUB 
Lorenzo-Carballa & Cordero-Rivera, 2009)。 农 田 里 的 雌 生 殖 能 力 的 昆虫 只 要 有 一 头 雌 虫 传播 到 某 地 ， 
昆虫 的 高 概率 孤 雌 生殖 现象 的 发 生 (Hoftmann et al, 就 能 独立 完成 繁殖 建立 种 群 ， 导致 这 种 害虫 的 传播 
2008) 是 造成 农林 灾害 的 一 个 重要 却 常 被 忽视 的 因 ”扩散 非常 难以 控制 。 在 中 国 危害 水 稻 的 稻 水 象 甲 就 
素 。 例 如 蚜虫 对 农作物 的 危害 其 实 主要 就 是 来 源 于 全 部 都 是 以 孤 肉 生殖 的 方式 繁殖 和 传播 的 (Zhang et 
其 孤 雌 生殖 世代 所 引起 的 群体 迅速 增长 (Kanbe & al, 2006)。 
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自然 界 绝 大 多 数 生 物 采 取 的 都 是 两 性 生殖 的 
方式 ， 研 究 孤 雌 生 殖 的 物种 有 助 于 探讨 有 性 生殖 与 
无 性 生殖 之 间 的 利 次 关系 。 理 论 上 讲 , IEE 
物种 会 进入 进化 的 死胡同 , 但 事实 并 非 如 此 , 许多 
孤 肉 生殖 的 物种 都 能 成 功 地 保持 ,并 且 其 遗传 多 样 
性 (甚至 其 基因 重组 率 ) 并 未 大 幅度 降低 ， 仍 以 一 定 
的 速度 在 进化 (Oldroyd et al, 2008), 其 中 的 机 制 目 
前 尚未 被 揭示 。 从 遗传 和 进化 生物 学 的 角度 去 了 解 


孤 肉 生殖 的 起 源 和 进化 , 有 助 于 理解 这 种 生殖 方式 
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保护 农林 生产 也 具有 特别 的 意义 。 


1 孤 雌 生殖 昆虫 的 起 源 及 细胞 学 机 制 概述 


孤 肉 生殖 不 等 同 于 无 性 繁殖 。 从 定义 上 来 讲 ， 
白肉 生殖 是 从 未 受精 的 卵 发 育成 一 个 新 的 幼体 ， 而 
卵 是 两 性 生殖 中 进化 出 的 肉 配 子 , 那么 可 以 推 知 ， 
孤 肉 生殖 是 从 两 性 生殖 中 产生 和 衍化 出 的 一 种 特 
殊 生 殖 方式 。 目 前 对 孤 肉 生殖 机 制 的 研究 和 一 些 系 
统 地 理学 的 证 据 也 表明 ,自然 界 中 一 般 孤 峻 生殖 的 
种 群 都 是 由 相近 的 两 性 种 群 中 近期 产生 的 (Moritz， 





























































































































的 形成 过 程 及 其 在 历史 和 地 理 上 形成 的 原因 ; 同时 ， 
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法 刺激 卵 ， 亦 可 使 其 进入 孤 肉 发 育 GIxoHToB & Hu, 
1958)。 例 如 家 笨 的 卵 经 温 汤 处 理 后 就 可 促使 卵 开 始 
分 裂 进行 阪 肉 发 育 ， 并 能 形成 相应 的 孤 雌 品系 CXia 
et al, 2007). 
— E Ed rhv ^E TUE E ELI] 2980 HL 9 Lr CS RENT 
步 揭示 出 来 (Yang et al, 2008). 进入 孤 肉 生殖 的 卵 因 
为 没有 受精 ,大致 上 采用 三 种 发 育 途径 : (1) 减 数 分 
裂 后 ， 单 倍 体 的 卵 直接 发 育 为 成 体 , 例如 蜜蜂 的 产 
雄 孤 雌 生 殖 (Tram & Sullivan, 2000)。(2) 减 数 分 裂 后 ， 
以 自 合 的 方式 恢复 染色 体 的 两 倍数 (Vavre et al, 
2004)， 自 合 的 方式 可 以 是 极 体 的 核 与 卵 核 的 合并 ， 
也 可 以 是 卵 列 时 两 个 卵 核 的 合并 ， 甚 至 是 卵 核 内 的 
染色 体 只 进行 核 内 有 丝 分 裂 而 形成 再 组 核 , 根本 不 
产生 极 体 的 核 ， 而 这 些 方式 都 可 以 导致 染色 体 数 目 
的 恢复 (Kearney, 2005); 发 现 于 一 些 产 二 倍 体 后 代 的 
孤 肉 生殖 昆虫 (Verma & Ruttner, 1983)。(3) 卵 核 不 经 
减 数 分 裂 ， 在 核 内 保持 两 倍 的 染色 体 ， 因 而 也 就 无 
需 以 受精 恢复 其 染色 体 倍数 (5xoHToB & Hu, 1958; 
Riparbelli et al, 2005). 
对 于 这 些 不 同 的 发 育 途 径 ， 其 背后 的 形成 机 制 
还 没有 被 揭示 出 来 ,而且 引起 这 些 机 制 的 因素 可 以 
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1991)。 至 于 其 起 源 方 式 可 大 致 分 为 以 下 几 种 : (1) 
发 起 源 (spontaneous origin): 自发 起 源 式 的 孤 雌 生殖 
在 昆虫 中 广泛 存在 ,例如 一 些 蛾 类 、 蚜 虫 和 人 竹 节 中 
等 (Schwander & Crespi, 2009)。(2) 杂 种 起 源 (hybrid 
origin) 一 些 孤 肉 生 殖 种 是 通过 种 间 杂 交 , 但 杂交 
后 不 能 进行 正常 的 减 数 分 裂 ， 只 能 通过 孤 肉 生殖 的 
方式 来 繁 入 (Delmotte et al, 2003)。 这 种 杂交 起 源 的 
白肉 生殖 常 伴随 多 倍 体现 象 。 例 如 莹 蛾 和 孤 雌 生 将 
的 多 倍 体 象 甲 (Stenberg et al，2003)。(3) 传 播 起 源 
(contagious origin): 一 些 自发 起 源 的 扳 雌 生殖 昆虫 
具有 产生 雄性 后 代 的 能 力 ， 比 如 黄蜂 和 蚜虫 ,由 此 
产生 的 雄性 个 体 与 两 性 生殖 的 雌性 交配 后 ， 可 以 产 
生 两 性 生殖 的 品系 和 孤 肉 生殖 的 品系 (Simon et al, 
2003)。( 感 染 起 源 (infectious origin): 是 一 些 特殊 
的 共生 微生物 对 宿主 进行 “生殖 操作 ”后 引起 的 孤 
雌 和 后 殖 ， 例 如 昆虫 纲 中 最 常见 的 沃 尔 巴 氏 菌 
(Wolbachia) 感 染 寄 主 后 就 可 使 寄主 从 两 性 生殖 转 
变 到 产 雌 孤 雌 生殖 ,但 利用 抗生素 处 理 后 就 能 使 寄 
主 恢复 到 正常 的 两 性 生殖 方式 (Stouthamer et al, 
1990)。(5) 人 工 诱 导 (artificial induction origin): 有 些 
动物 不 行 孤 峻 生殖 , 但 其 卵 在 未 受精 前 , MACY 
法 刺激 ， 如 改变 温度 、pH 值 等 , 或 用 化 学 和 机 械 方 
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是 遗传 因素 , 也 可 以 是 外 来 因素 (例如 共生 菌 感染 )。 
需要 注意 的 是 , 遗传 因素 引起 的 孤 上 峻 生殖 和 共生 菌 
引起 的 白肉 生殖 在 细胞 学 机 制 上 是 不 同 的 : 对 于 路 
因素 引起 的 孤 雌 生殖 ， 卵 母 细胞 通常 通过 调整 减 
数 分 裂 以 及 染色 体 加 倍 等 方式 绕 过 减 数 分 裂 的 障 
碍 , 从 而 进入 孤 雌 发 育 (Vavre et al, 2004); 而 共生 菌 
引起 的 白肉 生殖 ， 卵 母 细胞 进行 正常 的 减 数 分 裂 ， 
依靠 卵 母 细胞 分 裂 产物 的 中 部 融合 生殖 或 者 端 音 
融合 生殖 来 恢复 母 本 的 染色 体 倍 性 (Heifetz et al, 
2001)。 


2 从 遗传 和 进化 的 角度 去 了 解 昆虫 的 孤 肉 
生殖 


目前 对 孤 上 肉 生 殖 的 研究 大 多 停留 在 细胞 水 平 
上 ,而 对 其 遗传 和 进化 方面 的 考虑 较 少 。 当 从 遗传 
和 进化 的 角度 去 考察 阪 雌 生殖 的 内 在 机 制 时 ， 首 先 
就 要 从 孤 肉 生殖 的 起 源 方式 上 区 别 对 等。 人 工 诱导 
的 孤 肉 生殖 由 于 卵细胞 和 三 倍 体 两 性 生殖 的 卵 细 
胞 没有 区 别 , 不 存在 遗传 上 的 决定 因素 ; 而 由 共生 
菌 诱导 的 孤 肉 生殖 昆虫 经 抗生素 处 理 后 能 恢复 两 
性 生殖 的 表 型 (Stouthamer et al, 1990), 也 不 是 由 遗 
因素 决定 的 ; 而 传播 起 源 是 自发 起 源 的 一 个 衍生 
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事件 。 因 此 ， 这 三 种 情况 在 本 综述 中 不 进行 讨论 。 
对 于 自发 起 源 的 孤 雌 生殖 和 杂交 起 源 的 孤 雌 生 和 殖 ， 
这 两 类 形成 的 机 制 不 同 所 牵涉 的 遗传 机 制 也 极 有 
可 能 是 不 同 的 ， 因此， 以 下 分 别 进行 探讨 。 
24 ”自发 起 源 的 孤 肉 生殖 

对 于 自发 起 源 的 孤 肉 生殖 ， 可 能 是 某 些 两 性 种 
群 中 基因 组 上 发 生 了 偶然 的 基因 突变 ， 导 致 个 别 个 
体 具 有 抓 肉 生殖 的 能 力 ， 而 孤 雌 生殖 是 一 种 更 快 更 
节省 成 本 的 生殖 方式 , 在 一 定 的 环境 下 表现 出 比 两 
性 个 体 更 强 的 适应 性 。 因 此 , 在 一 些 特殊 环境 中 ( 例 
如 孤 咏 和 这 漠 ,这些 环境 的 选择 压力 有 利于 孤 上 峻 生 
殖 而 不 利于 两 性 生殖 ， 从 而 导致 在 环境 压力 下 昆虫 
孤 峻 生殖 事件 的 多 次 发 生 和 起 源 (Kearney et al, 
2006) 得 到 了 巩固 和 加 强 。 不 考虑 其 他 因素 ， 单 从 
进化 层面 上 来 讲 ， 几 是 能 导致 两 性 生殖 的 个 体 转换 
到 单 性 生殖 的 基因 突变 都 会 得 到 强化 和 发 展 ， 因 为 
单 性 生殖 时 单个 个 体 就 能 产生 新 的 后 代 , 但 对 于 两 
性 生殖 而 言 却 需要 两 个 ,这 就 是 两 性 生殖 的 双 倍 成 
本 学 说 。 很 多 地 理性 孤 上 肉 和 生殖 的 多 次 起 源 和 发 生 就 
是 在 自然 环境 的 选择 压力 下 驱动 的 结果 (Vorburger, 
2006)。 单 性 生殖 的 个 体 逐 渐 适 应 环境 并 完善 了 相应 
的 细胞 学 机 制 , 最 终 形成 了 一 个 独立 的 孤 肉 生殖 
种 。 相 应 的 基因 有 可 能 是 抑制 减 数 分 裂 的 基因 、 性 
别 决定 基因 、 调 市 激素 表达 的 基因 , 或 者 是 调控 早 
期 发 育 的 基因 等 ,这 些 基 因 的 突变 都 可 能 导 发 
孤 肉 生殖 的 出 现 (Le Trionnaire et al, 2007; Cortes et 
al，2008)。 传 播 起 源 的 孤 峻 生殖 本 身 就 是 对 基因 决 
定 说 的 一 个 佐证 。 对 于 周期 性 孤 上 肉 生 殖 的 昆虫 ， 例 
如 蚜虫 , 这 种 新 获得 的 引起 孤 峻 生殖 的 基因 通路 还 
可 能 受 环境 的 调控 而 表现 为 开 和 关 (Le Trionnaire et 
al, 2007, 2009)。 
2.0 ”杂交 起 源 的 孤 肉 生殖 

对 于 杂交 起 源 的 孤 肉 生殖 ,似乎 并 未 有 经 过 选 
择 来 固定 新 突变 或 者 新 基因 的 过 程 出 现 , 所 以 有 可 
能 是 杂交 后 某 些 基因 表达 上 的 改变 引发 了 抓 肉 生 
殖 。 导 致 基因 表达 改变 的 因素 可 能 是 杂交 时 发 生 的 
重组 ， 也 可 能 是 别 的 未 知 因素 。 可 以 设想 ,一些 昆 
虫 种 间 杂 交 的 后 代 是 不 能 生育 的 ,但 极 个 别 的 杂交 
后 代 发 生 了 不 同 的 基因 重组 ,造成 基因 组 新 的 表达 
方式 ， 从 而 引发 了 新 的 发 育 途 径 , 纠正 了 使 其 不 育 
的 减 数 分 裂 错 误 , 就 有 具有 了 孤 肉 生育 的 能 力 ; 在 一 
定 的 环境 下 这 种 孤 肉 生殖 种 会 具有 某 些 杂 种 优势 ， 
从 而 促成 了 孤 瞧 生殖 品系 的 形成 (Tinti & scali, 







































































































































































































































































































































































































































































































































































1996)。 一 些 研究 表明 ,白肉 生殖 和 两 性 生殖 之 间 的 
差异 有 可 能 不 是 体现 在 基因 组 组 成 上 的 差异 ,而 
特定 基因 表达 与 否 的 差异 以 及 所 导致 相应 的 
通路 或 发 育 途 径 的 差异 (Le Trionnaire et al, 2009 
很 多 种 的 两 性 生殖 昆虫 都 可 出 现 偶发 性 的 孤 雌 生 
殖 (Riparbelli et al, 2005)， 说 明 抓 肉 发 育 可 能 是 一 种 
发 育 潜能 ,在 一 般 情 况 下 未 被 开启 或 是 被 抑制 的 。 
这 种 潜能 体现 在 基因 组 方面 可 能 就 是 在 正常 情况 
下 没有 表达 的 发 育 通路 ,在 环境 因子 的 刺激 下 ( 例 
如 和 人工 刺 激 引 发 的 孤 上 肉 发 育 温 汤 刺 激 家 看 的 
卵 可 引发 孤 雌 生殖 )， 这 一 沉默 的 发 育 通路 得 以 激 
活 和 表达 。 从 人 工 诱导 的 孤 雌 生殖 实验 表明 : IUE 
生殖 小 鼠 的 豚 胎 干细胞 表达 谱 与 正常 的 胚 胎 干 细 
胞 是 不 同 的 (Gong et al, 2008), 这 也 从 一 个 侧面 提 
示 抓 肉 生 殖 与 两 性 生殖 之 间 有 可 能 是 表达 上 的 差 
别 引 起 的 。 因 此 ， 对 于 杂交 起 源 的 孤 雌 生殖 ,研究 
其 与 两 性 生殖 种 之 间 的 基因 表达 谱 差 异 ,寻找 差异 
表达 的 基因 ,也 许 是 一 条 更 便利 的 途径 。 


3 ”对 昆虫 孤 雌 生殖 遗传 机 制 的 研究 现状 


目前 针对 孤 肉 生殖 相关 遗传 机 制 的 研究 还 不 
多 ,从 使 用 的 研究 方法 来 看 ， 可 分 为 两 大 类 ， 
通过 经 典 的 基因 定位 方式 ， 即 连锁 分 析 ; 另 
通过 研究 基因 表达 谱 的 不 同 ， 从 而 来 定位 目 
的 基因 ， 即 差别 显示 技术 。 

径 典 的 连锁 分 析 

利用 连锁 分 析 来 对 孤 上 肉 生 殖 相 关 基 因 的 定位 
研究 首先 是 在 昆虫 模式 种 果 蝇 (Drosophila 
melanogaster) ETIW. RORIS] gyn-F9 品系 能 以 雌 
核发 育 (gynogenesis) 的 形式 进行 孤 雌 繁育 (该 品系 
需要 与 雄性 不 育 系 ms(3)K81 雄 果 蝇 交 配 ,接受 雄 
性 的 精液 来 激活 卵 的 发 育 ,但 却 不 接受 精子 的 遗传 
物质 , 产生 孤 上 肉 三 倍 体 后 代 ), Fuyama et al (1986) 通 
过 设计 特定 的 远 交 和 回 交 系 , 选用 一 套 当 时 果 晶 中 
研究 透彻 的 染色 体 标记 , 在 候选 染色 体 不 同 区 段 发 
生 了 重组 的 后 代 中 通过 连锁 分 析 ， 定 位 了 两 个 与 产 
雌 孤 肉 生 殖 相 关 的 核 基因 ， 分 别 定位 在 2 号 和 3 号 
染色 体 上 ， 其 中 一 个 定位 在 Tft locus(Tuft2-53.2)5 
nw locus(narrow,2-79.3) 之 间 ; 另 一 个 定位 在 GI 
locus(Glued, 3-41.4) 与 Sb locus(Stubble,3-58.2) 两 个 
marker 之 间 。 回 交 传 代数 据 显 示 这 两 个 基因 均 为 隐 
性 ， 对 于 这 两 个 基因 的 特性 未 作 进 一 步 研究 和 
探讨 。 
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当 要 定位 某 个 性 状 的 决定 基因 时 ， 只 要 这 个 基 
因 所 决定 的 性 状 能 在 后 代 中 产生 分 离 ， 就 方便 用 连 
锁 分 析 的 方法 把 这 个 基因 定位 出 来 , 相应 性 状 的 完 
全 分 离 是 进行 连锁 分 析 的 便利 条 件 。Lattorff et al 
(2005) 利 用 南非 蜜蜂 的 一 个 亚 种 Apis mellifera 
capensis 来 分 析 产 上 肉 孤 肉 生殖 的 遗传 控制 因素 。 在 
一 般 的 社会 性 昆虫 中 发 生 的 通常 是 产 雄 单 倍 体 玉 
雌 生 殖 ,， 但 在 这 种 特殊 的 南非 蜜蜂 当中 ， 几 乎 所 有 
的 工蜂 都 能 进行 产 肉 孤 雌 生殖 (雌性 工蜂 的 单 性 繁 
殖 ); 其 细胞 学 机 制 已 经 研究 清楚 ,是 通过 中 部 自体 
融合 而 恢复 二 倍 体 进行 的 孤 具 生殖 (Verma & 












































































































































































































































胞 或 组 织 内 基因 的 差别 表达 是 一 系列 生物 学 问题 
的 根源 ,所 以 分 离 并 克隆 差异 表达 基因 显得 尤为 重 
要 。 利 用 基因 表达 的 差别 来 克隆 基因 的 技术 称 为 差 
别 显示 技术 ， 目 前 已 经 发 展 了 多 种 差别 显示 技术 ， 
例如 mRNA 差别 显示 反 转 录 PCR(differential 
display reverse transcriptase PCR, DDRT-PCR) 技 术 、 
抑制 性 消减 杂交 人 Suppression subtractive 
hybridization, SSH) 技 术 等 等 。 同 时 也 有 针对 蛋白 质 
组 差异 的 技术 , 例如 双向 电泳 。 

相对 于 两 性 生殖 ,在 孤 峻 生殖 的 发 生 过 程 中 ， 
肯定 有 与 两 性 生殖 不 同 的 特定 基因 表达 模式 ,这 种 
















































































































































































Ruttner, 1983)。 由 于 蜜蜂 本 身 存在 等 级 制度 和 单 倍 
fk — fü VR TR IR, 方便 建立 经 典 的 回 交 (classica 
backcrosses)， 于 是 Lattorff et al (2005) 分 别 利用 有 性 
生殖 的 蜂王 与 产 雄 孤 肉 生 殖 亚 种 (4. m. carnica) 产 
E AREER r MEIE E ERA. m. capensis)” Œ 
的 雄 蜂 这 两 种 亚 种 交配 , A KEARE RE DE 
生殖 的 比例 。 他 们 发 现 产 卵 工蜂 的 产 雌 孤 雌 生殖 呈 
现 重 德尔 式 的 分 离 , 并 且 看 起 来 似乎 受 单个 主 效 基 
因 (th) 的 控制 。 后 代 分 离 的 模式 提示 引起 产 上 肉 孤 上 峻 
生殖 的 基因 是 个 隐 性 的 等 位 基因 。 他 们 同时 发 现 没 
有 和 母系 传递 可 引起 孤 肉 生殖 的 内 共生 菌 的 存在 。 工 
蜂 的 产 肉 孤 上 峻 生殖 看 起 来 似乎 是 经 典 的 质量 性 状 ， 
因为 没有 观察 到 混合 的 孤 峰 生殖 ( 产 双 性 孤 肉 生殖 )， 
而 产 上 峻 雄 双 性 的 孤 峻 生殖 则 有 可 能 是 受 多 个 遗传 
位 点 控制 的 (Lattorff et al, 2005). 之 后 他 们 采用 连锁 
分 析 的 方式 在 回 交 系 中 对 决定 孤 肉 生殖 的 基因 进 
ITEM, 采用 了 566 个 微 卫星 标记 对 全 基因 组 进行 
扫描 ,将 候选 基因 定位 在 13 号 染色 体 上 ， 随 后 用 新 
开发 的 20 个 微 卫星 标记 进行 精细 定位 后 ,将 候选 
基因 所 在 区 段 缩 小 到 11.4 cm( 约 180 kb)， 经 过 对 该 
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差异 表达 的 基因 其 相应 的 产物 就 是 蛋白 质 组 水 平 
的 差异 。Xia et al (2007) 以 家 乔 孤 肉 生 殖 的 蚁 乔 和 
正常 发 育 的 蚁 看 为 材料 , 通过 双向 凝 胶 电泳 (2-DE) 
技术 研究 家 人 番 孤 肉 生殖 蚁 盔 和 正常 蚁 人 看 的 总 蛋白 
质 的 差异 , 得 到 相关 的 差异 蛋白 点 ， 并 对 这 些 蛋 白 
点 进行 基质 辅助 激光 解吸 电离 串联 飞行 时 间 质 谱 
(MALDI 一 TOF-MS) 分 析 ， 获 得 了 相关 差异 蛋白 的 
序列 特征 。 将 这 些 序列 与 已 构建 的 家 答 cDNA 文库 
蛋白 质数 据 库 进 行 比 对 ， 得 到 3 个 差异 蛋白 为 热 
休克 相关 和 蛋白 ; 然后 通过 S-RACE 的 方法 克隆 到 3 
个 差异 蛋白 的 全 基因 序列 ， 并 对 它们 进行 结构 和 特 
征 分 析 , 鉴定 出 HSP22.6、HSC70-4 和 TPR 和 蛋白 在 
白肉 生殖 家 答 中 呈现 上 调 表达 。 他 们 由 此 推测 ， 家 
春 热 休克 相关 蛋白 可 能 在 不 同 程度 上 通过 不 同 的 
途径 参与 了 抓 雌 生 殖 发 生 过 程 并 发 挥 着 重要 的 功 
能 CXia et al 2007)。 然 而 ， 该 结论 尚未 得 到 进一步 
的 研究 证 实 ， 因 为 孤 雌 生殖 的 蚁 等 是 由 温 汤 处 理 后 
诱发 的 ， 所 以 尚 不 能 排除 这 些 热 休 克 相 关 和 蛋白 是 温 
汤 处 理 后 的 应 激 产 物 ,而 并 非 与 孤 肉 生殖 有 关 。 因 
此 ， 更 有 可 能 是 温 汤 刺激 导致 了 男 一 个 发 育 通 路 的 




































































































































































































































































































































































区 段 的 基因 预测 分 析 表 明 ， 该 区 段 包括 了 15 个 基 
因 。 他 们 认为 在 这 15 个 基因 中 ,两 个 转录 因子 基因 
(Atft2，gemini) 是 最 有 可 能 的 候选 基因 ， 而 且 认为 最 
终 的 候选 基因 可 能 在 A.m.capensis 的 工蜂 中 决定 假 
后 性 状 (pseudoqueen phenotype) 的 机 制 中 是 至 关 重 
要 的 ， 同 时 还 在 调节 和 控制 决定 社会 性 蜜蜂 雌性 个 
体 的 生殖 和 不 育 性 的 基因 通路 也 具有 普遍 重要 的 
意义 (Lattorff et al，2007); 对 候选 基因 的 最 终 确 定 
和 功能 验证 则 需要 进一步 的 实验 工作 。 
3.2 mRNA 表达 及 蛋白 差异 显示 研究 

目前 ， 研 究 不 同性 状 背 后 的 遗传 决定 机 制 ， 
接 从 表达 谱 的 差异 入 手 是 一 种 直观 有 效 的 方法 。 细 





































































































































































































表达 ， 该 推测 需要 更 多 的 实验 来 验证 。 此 外 , Yu et al 
(2007) 应 用 二 维 凝 胶 电泳 (2DE) 技 术 研 究 家 奏折 上 肉 
生殖 的 总 蛋白 质 ,通过 和 正常 家 蚕 卵 总 蛋白 进行 比 
较 分 析 得 到 家 看 卵 中 可 能 与 孤 肉 生殖 相关 的 差异 
蛋白 点 , 他 们 得 到 了 一 个 与 家 看 和 蛋白 折 欠 相关 的 钙 
ERp57; 但 该 蛋白 是 否 确实 参与 调控 
之 育 还 需要 进一步 的 研究 来 确证 。 

蚜虫 的 孤 雌 生殖 是 个 特别 值得 关注 的 现象 ,五 
究 表明 ， 光 周期 的 长 度 是 掌控 两 性 生殖 和 单 性 生殖 
之 间 转 换 的 主要 因素 : 基于 不 同 种 类 蚜虫 的 很 多 的 
实验 都 表明 ,饲养 在 长 光照 (如 春 夏 , 日 长 夜 短 ) 条 
件 下 的 蚜虫 在 实验 室 里 能 无 休止 地 进行 克隆 性 的 
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6 期 


产 雌 孤 肉 生殖 。 然 而 ， 
照 ( 如 秋冬 季 日 短 夜 长 )， 
生殖 两 代 之 后 进入 两 性 生殖 (Simon et al, 2002)。 据 
的 光 周 
蚜虫 体内 一 个 未 知 的 钟 精确 测量 ， 
的 计算 以 引发 转换 (Hardie & Nunes, 














实验 表明 ,精确 

















的 天 数 也 被 精确 

















旦 改变 饲养 条 件 ， 变 成 短 日 
这 些 蚜虫 就 会 在 继续 孤 峻 


























期 长 短 ( 暗 期 的 长 度 ) 可 以 被 
测量 , 而 且 诱 导 性 暗夜 









































2001)。 同 时 , 为 了 转换 到 有 性 表 型 ， 光 周 
转换 传递 到 一 种 迄今 未 知 的 神经 、 感 











必须 被 检测 3 




















期 的 变化 














觉 、 内 分 泌 、 或 者 分 子 事件 等 信号 通路 ， 从 而 启动 

















内 表达 的 变化 ， 


2S 





转换 到 两 性 表 型 (Tagu et al, 




















2005). 例如 ,在 豆 长 管 蚜 ! 








些 表皮 重 白 和 一 些 信 
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白 被 证 实 是 受 光 周期 调控 的 (Le Trionnaire et al, 
2007)。 保 幼 激素 作用 于 饲养 在 短 光 照 的 蚜虫 会 促使 
部 分 胚胎 发 育成 孤 雌 生殖 的 肉 性 个 体 ， 而 不 是 通常 
观察 到 的 全 是 两 性 个 体 (Corbitt & Hardie, 1985)。 此 




















外 , 褪 黑色 素 可 在 一 定 程度 上 模拟 短 光 照 的 效果 来 

















促使 鸡 豆 蚜 两 性 表 型 的 应 管 (Hardie & Gao, 1997). 














这 些 实验 表明 , 受 环境 所 诱导 的 特定 基因 
因 表 达 差 异 可 能 是 两 性 生殖 与 狐 肉 生殖 之 





关 和 基 
间 转 换 

















的 基础 。 











通路 的 开 





























为 
候选 基 


了 研究 蚜虫 











[K], Cortes et al (2008) 利 
(SS 的 方法 ,对 饲养 在 两 种 不 同 光 周 
豌豆 蚜 ,， 建立 了 两 个 互补 的 cDNA XE, 分 别 富 集 





两 性 表 型 转换 相关 信和 号 通路 的 
抑制 性 消减 杂交 
期 方案 下 的 





















































了 在 短 日 照 条 件 下 高 表达 和 低 表 达 的 基因 序列 。 通 





过 这 种 方法 ， 
基因 











他 们 发 现 了 一 批 可 能 受 光 周 
。 然 后 通过 实时 定量 PCR 的 方法 , f 





期 调节 的 
证 了 在 两 















































种 光 周 期 模式 下 有 表达 差异 的 6 个 基因 (3 个 上 调 , 3 
个 下 调 )。 此 外 ， 他们 分 析 了 划 
期 循环 的 表达 : 1 个 微 管 蛋白 基因 、 




















中 的 4 个 基因 随 光 周 
2 个 表皮 蛋白 














基因 和 1 个 与 光 周 





期 有 关 的 未 知 基 因 。 最 终 ， 他 们 


























认为 这 些 基 因 
能 起 了 介 导 作用 。 
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的 繁衍 有 着 很 大 的 作用 








解决 封闭 小 环境 中 
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昆虫 孤 肉 生殖 的 进化 生物 学 意义 

雌 生 殖 对 昆虫 的 广泛 分 布 起 着 重要 的 作用 。 
即使 只 有 一 头 雌 虫 被 偶然 带 到 一 个 新 的 
可 能 在 这 个 地 区 繁殖 起 来 。 





地 区 , 就 有 
全 生殖 对 种 群 

















此 外 ， 扳 此 




















王 成 业 等 ; 昆虫 扳 雌 生殖 起 源 的 遗传 机 制 和 进化 意义 


























(Stalker，1956)。 相 比 两 性 昆 : 
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种 群 不 致 退化 和 灭绝 。 另 外 , 在 一 些 通 常 不 适合 
性 生殖 的 地 方 ， 反 而 会 有 利于 孤 雌 台 














有 效 地 占据 生态 位 (Kearney，2005)。 不 
行 两 性 生殖 的 同时 ,也 可 进行 孤 雌 生殖 。 使 














殖 和 两 性 生殖 相 结合 ， 可 以 者 











对 昆虫 在 地 球 上 的 繁盛 有 着 不 可 低估 的 





























蚜虫 其 生活 史 把 孤 肉 生殖 和 两 性 生殖 有 机 地 结合 




















起 来 ， 既 可 以 在 稳定 的 环境 中 短期 内 快速 繁育 个 体 ， 





又 可 以 在 变化 的 环境 中 产生 适应 怕 
后 代 ， 既 保证 了 种 群 的 繁盛 ， 又 不 失去 基 
是 其 他 动物 无 可 比拟 























丰富 基因 
的 。 








组 多 样 性 的 机 会 ， 这 









































FE 强 的 两 性 个 体 























E 殖 的 物种 存在 

i, 孤 峻 生殖 昆虫 能 更 
少 昆 虫 在 进 

FH TUNE AE 

得 最 大 的 生殖 利益 ， 




















EH. 





例如 


























因 交 换 、 











此 可 见 , 昆虫 的 孤 肉 生殖 应 该 是 昆 
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的 适应 性 结果 (Rispe & Pierre, 1998). IUE 
殖 也 可 以 看 作 是 一 种 特殊 的 生殖 性 状 , 那么 孤 肉 生 
殖 是 否 有 可 能 经 受 自然 选择 而 固定 呢 ， 














(1986) 提 出 了 关于 某 








性 状 是 否 可 经 受 自 然 选择 而 

















Endler 





产生 适应 性 进化 的 3 个 先决 条 件 : (1) 同 种 个 体 之 间 
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产 下 可 育 后 
和 两 性 生殖 
ICTU nit 
在 生存 能 力 上 的 差异 ; 同时 
可 继续 
断 ， 孤 雌 生 殖 是 有 可 能 经 受 
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上 存在 变异 ; (2) 该 性 状 的 差异 会 导致 生存 
适合 度 的 差异 ; (3) 该 性 状 必须 是 可 遗传 的 。 对 于 孤 
WEEER, 很 多 孤 雌 种 可 以 和 其 亲缘 种 交配 并 
因此 , 孤 峻 生殖 的 个 体 可 以 看 作 是 
大 上 存在 差异 的 变异 ， 
的 后 代 与 两 性 生殖 的 后 代 相 比 也 是 存 

















生殖 产生 的 后 代 还 
峻 生殖 ， 表 明 该 性 状 是 可 遗传 的 。 
然 选择 的 。 虽 然 孤 肉 
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生殖 能 在 适宜 生存 的 环境 下 快速 产生 大 量 的 后 代 ， 























形成 种 群 数量 上 的 优势 ,但 其 
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样 性 ,不 能 适应 环境 的 变化 ,这 在 理论 上 是 进入 了 























进化 上 的 一 个 死胡同 。 但 有 和 
物种 并 
































有 待 于 进一步 的 研究 去 揭示 。 
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组 率 并 没有 下 降 (Oldroyd et al, 2008), 其 中 的 机 制 
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目前 对 昆虫 扳 雌 生殖 相关 遗传 机 制 的 研究 仍 














: 孤 瞧 生殖 可 以 很 大 程度 上 
的 性 别 比 例 失调 问题 ,比如 一 个 
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和 更 普遍 )， 某 种 因 





素 造 成 的 性 别 比例 失调 会 严重 








影响 种 群 的 繁衍 ， 而 通过 直接 的 孤 肉 生殖 则 可 使 得 
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这 些 候选 基因 的 
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验证 。 相 对 昆虫 而 言 ， 在 植物 ! 
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功能 研究 还 有 竺 开展， 并 且 这 些 基 
扳 肉 生殖 发 生 的 作用 还 有 待 
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TUA: 阪 肉 生殖 是 受 基因 控制 的 遗传 性 状 ,但 随 
物种 和 其 所 属 孤 肉 生 殖 类 型 的 不 同 , 控制 孤 肉 生殖 
的 基因 亦 有 变化 (Hu & Wang, 2008)。 在 植物 中 已 经 
发 现 了 一 些 与 抓 肉 生殖 相关 的 基因 (Grimanelli et al, 
2001; Molesini et al, 2009)。 这些 基因 的 调控 机 制 是 
否 也 存在 于 昆虫 中 值得 进一步 研究 ， 并 可 能 从 中 得 
到 一 定 的 启示 。 从 昆虫 孤 雌 生殖 研究 中 初步 得 出 的 
RRE, 在 不 同 的 昆虫 中 控制 白肉 生殖 的 基因 也 
各 不 相同 的 ,这 一 点 同 在 植物 中 的 研究 结果 相 类 
似 。 找 到 相关 基因 仍 只 是 研究 孤 肉 生殖 遗传 和 进化 
机 制 的 第 一 步 , 相关 基因 的 表达 怎样 指导 细胞 学 方 
面 的 机 制 来 执行 陶 肉 生殖 ， 以 及 这 些 决 定 孤 肉 生 殖 
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